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1. Resumen

Los nidos son una de las expresiones mas notables del fenotipo extendido: estructuras
construidas fuera del cuerpo pero que son moldeadas por la biologia y el comportamiento
de las especies. Los nidos varian desde formas simples hasta muy complejas, cumpliendo
un papel clave en la supervivencia y adaptacion a distintos entornos. El hornero (Furnarius
rufus) construye nidos de barro en forma de domo, y a menudo lo reposan sobre estructuras
externas, tanto naturales como artificiales. La entrada de estos nidos se ubica de forma
asimétrica y existen dos tipos: derecha (entrada ubicada del lado derecho) e izquierda
(entrada ubicada del lado izquierdo). La construccion es un proceso cooperativo, en el que
ambos miembros de la pareja participan activamente y de manera sincronizada. Gran parte
de la informacion disponible acerca de la composicién o el proceso de construccidn de nidos
se concentra en un subconjunto limitado de especies que modifican cavidades secundarias.
Por lo que una arista poco explorada es la relacion entre estructuras externas presentes en
el entorno inmediato al nido (como ramas, troncos o paredes) y su arquitectura final. En este
trabajo analicé 14,391 nidos registrados en un proyecto de ciencia ciudadana (HORNERO)
para evaluar la relacion entre el tipo de asimetria y la presencia de estructuras adyacentes.
Encontré una asociacion positiva entre la ubicacién de la estructura y la de la entrada del
nido; la asimetria tiene una mayor probabilidad de estar orientada hacia el lado en contacto
con la estructura externa, especialmente cuando esta estaba incorporada al nido.
Curiosamente, y a pesar de potenciales beneficios, s6lo una minoria de los nidos
presentaba estructuras adyacentes (2,050 de los 14,391 nidos analizados). Estos resultados
podrian reflejar tanto plasticidad comportamental, con ajustes en la direccion de la entrada
segun las condiciones locales, como limitaciones funcionales y biomecanicas relacionadas
con la estabilidad del nido o la manipulacién del barro. Estos mecanismos no son
mutuamente excluyentes y pueden variar segun el contexto. En conjunto, los resultados
muestran que la arquitectura de los nidos refleja la interaccién entre el comportamiento de
construccion del ave y las condiciones del entorno, subrayando la importancia de considerar

el contexto del sitio al estudiar la construccion de nidos y su variacion en la naturaleza.



2. Introduccion

Los nidos son estructuras de vital importancia para la supervivencia y el éxito reproductivo
en diversos grupos taxondémicos, en los cuales su uso ha evolucionado de manera
independiente (Mainwaring et al., 2023). Por ejemplo, dentro de los invertebrados, las
hormigas cortadoras de hojas del género Atta construyen complejos nidos subterraneos
(Hansell, 2007). En vertebrados podemos encontrar diversas especies de roedores, como el
ratén espiguero (Micromys minutus), que teje pastos para construir nidos esféricos (Hansell,
2007). En estas y muchas otras especies, el nido es un pilar clave de sus ciclos de vida, ya
que es el lugar donde puede ocurrir el cortejo, la reproduccion, la alimentacion y/o el
cuidado de las crias hasta su independencia, como es el caso de los peces aleta de arco
(Amia calva), donde los machos atraen a las hembras hasta sus territorios, se reproducen y
luego protegen a sus huevos hasta que estos eclosionan (Svensson & Kvarnemo, 2023).
Pero, ademas, los nidos pueden brindar refugio frente a condiciones ambientales adversas,
tanto para adultos como para crias (Deeming & Reynolds, 2015; Mainwaring et al., 2014)
como es el caso de los erizos europeos (Erinaceus europaeus) que utilizan sus nidos de
invierno para mantener una temperatura y humedad estable durante sus periodos de
hibernacion (Korslund et al., 2024).

Los nidos son un claro ejemplo de fenotipo extendido. Un fenotipo extendido es toda
manifestacién fenotipica que ocurre fuera del cuerpo del organismo, que probablemente
tiene origen genético y puede influir directamente en su supervivencia y éxito reproductivo
(Dawkins, 2016). Por ejemplo, en el ratén de playa (Peromyscus polionotus) se encontrd
gue dos componentes ecoldgicamente importantes para sus nidos, la longitud del nido y la
existencia de un tunel de escape, estaban directamente relacionados con factores genéticos
(Weber et al., 2013). De este modo, la forma en que los organismos modifican su entorno a
través de la construccion de nidos posiblemente refleja una adaptacién a condiciones
ambientales como por ejemplo la humedad, la temperatura, la presencia de depredadores,
la salinidad o la vegetacion circundante, entre otros factores. Estas adaptaciones favorecen
la supervivencia y el éxito reproductivo tanto de los constructores como de su descendencia
(Facemire et al., 1990; Mainwaring et al., 2014; Deeming & Reynolds, 2015; Hall et al.,
2015; Deeming, 2023).

Las aves han sido, y continuan siendo, modelos ejemplares para el estudio de los nidos, ya
que exhiben una notable diversidad en la forma de sus nidos (Deeming & Reynolds, 2015).
Estas formas abarcan desde simples raspaduras en el suelo, como las del tero (Vanellus
chilensis; Santos, 2020), hasta los complejos nidos colgantes e intrincadamente tejidos por

el tejedor enmascarado (Ploceus philippinus; Craig, 2020). A pesar de esta diversidad, gran
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parte de la informacion disponible sobre la composicién o el proceso de construccion se
concentra en un subconjunto limitado de nidos, especialmente en especies que nidifican en
cavidades secundarias, como es el caso del herrerillo comun (Cyanistes caeruleus; Kirwan
et al., 2024). Esto ha dejado subexplorada la diversidad estructural y funcional de la mayoria
de los nidos (82% de las aves no nidifican de esta manera; Chia et al., 2023). El sesgo
hacia cierto tipo de anidacién tiene como resultante que haya una generalizacién en rasgos
como la seleccion de materiales, la inversion parental o los métodos de construccion, dificil
de compatibilizar con otros modelos. Las presiones de seleccién y las caracteristicas del
nido pueden variar ampliamente, no solo entre especies que construyen el nido en su
totalidad comparado con especies que utilizan cavidades preexistentes, sino también en
funcién de si la construccion es llevada a cabo por un solo parental, por ambos o de forma
cooperativa en grupos. Ampliar el enfoque hacia una mayor variedad de tipos de nidificacion
y sistemas sociales resulta esencial para comprender tanto el comportamiento de

construcciéon como el valor adaptativo de la diversidad de nidos.

En este marco, una arista poco explorada, pero potencialmente relevante en los nidos de
aves, es la relacion entre estructuras externas presentes en el entorno inmediato del nido
(como ramas, troncos o paredes) y su arquitectura. Las estructuras podrian conferir
ventajas funcionales como el ahorro en materiales y tiempo de construccion, o reducir la
depredacién. Analizar esta interaccion puede ofrecer informacién valiosa sobre la
plasticidad de los comportamientos constructivos, revelando aspectos del desarrollo
cognitivo vinculados a la planificacion, la organizacion espacial y la adaptacion al entorno,

brindando asi una comprension mas integral del proceso de construccion del nido.

Las especies del género Furnarius construyen nidos con una arquitectura elaborada y
distintiva (Zyskowski & Prum, 1999, Vaz-Ferreira et al., 1993; Figuras 1A-C). Generalmente
ambos miembros de la pareja construyen nidos de barro caracteristicos, en forma de domo
(Fraga, 1980; Remsen & Bonan, 2020). Una caracteristica fenotipica arquitecténica del nido
de estas especies es que tiene una asimetria bilateral que refleja las distintas partes
internas del nido. La entrada del nido se situa desplazada hacia la derecha o hacia la
izquierda, conectando con una camara de incubacién en su interior mediante un pasillo
(Figura 1D). Este disefio establece una distincion fisica entre el exterior y el interior del nido,
formando una estructura cerrada que posiblemente desempefia funciones de aislamiento y
proteccién (Zyskowski & Prum, 1999). Esta asimetria es un rasgo consistente y conspicuo,
facilmente evaluable en la naturaleza debido a su naturaleza dicotomica, sin necesidad de
manipulacién. Particularmente en el hornero (Furnarius rufus), sabemos que la asimetria de
la entrada no se distribuye aleatoriamente en la poblacién, observandose un 12% mas de

nidos con entrada hacia la derecha de lo esperado por azar (Adreani et al., 2022). Ademas,
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este rasgo presenta una alta repetibilidad a nivel de pareja (R = 0.65), lo que indica que las
parejas tienden a construir nidos con la misma asimetria a lo largo de los afios (Adreani et
al., 2022). Diversas variables ambientales, tanto micro (altura, cobertura, sustrato,
orientacion cardinal de la entrada y contexto de urbanizaciéon) como macro (temperatura,
precipitacién y altitud) escala, han sido evaluadas para determinar su relacion con la
asimetria de los nidos, pero ninguna pareciera explicar el patrén observado (Adreani et al.,
2022).

Figura 1: Ejemplos de nidos del género Furnarius. (A) Nido de hornero del pacifico Furnarius cinnamomeus
(Molina, 2021). (B) Nido de hornero Furnarius rufus (Palandri, 2024). (C) Nido de hornerito copetén Furnarius
cristatus (Grim, 2024). (D) Corte transversal de un nido de Furnarius. La posicion de la entrada determina un
pasillo en el sentido opuesto a las agujas del reloj (gradiente azul) que desemboca en una camara incubadora
(punto azul).

En esta tesis me propuse evaluar si un rasgo fisico del sitio de nidificacién, como ser la
presencia de una estructura externa lateral y adyacente al nido (como ramas, troncos o
paredes), se relaciona con el tipo de asimetria en el nido de los horneros. Utilizando una
base de datos generada a partir de un proyecto de ciencia ciudadana (HORNERO; detalles
abajo), analicé la relacion entre la ubicacion de la estructura externa (izquierda o derecha
del nido) y el tipo de asimetria del nido (izquierda o derecha). Ademas, evalué si dicha
relacion varia segun el grado de contacto de la estructura con el nido, distinguiendo entre

estructuras en contacto tangencial o incorporadas. Finalmente, exploré de manera



cualitativa la disposicion espacial de los nidos con estructuras contiguas, a lo largo de la

distribucioén geografica.



3. Objetivos

General

Evaluar si la presencia de una estructura externa lateral y adyacente al nido se relaciona

con el tipo de asimetria en el nido de los horneros.

Especificos
1. Evaluar la relacion entre la ubicacion de una estructura lateral adyacente al nido y el
tipo de asimetria del nido.
2. Evaluar si la relacién entre la ubicacion de la estructura lateral y el tipo de asimetria
varia segun si la estructura esta en contacto con el nido o incorporada a él.
3. Explorar la disposicion espacial de nidos en contacto con o incorporadas a
estructuras laterales y la respectiva asimetria del nido en toda la distribucion de la

especie.

4. Hipoétesis y Predicciones

El nido de hornero posee una asimetria bilateral que causa que distintas partes del nido
(camara de incubacion y pasillo de entrada a la camara de incubacion) se encuentren
posicionadas opuestas, cada una en un lado del nido (derecho/izquierdo). Aunque no existe
evidencia previa, se podria pensar que esta diferenciacion espacial hace que la relacién con
una estructura lateral externa ocurra de maneras diferentes en base a con qué parte del
nido esté en contacto (camara de incubacion o pasillo de entrada a la camara de
incubacién) y que esta relacién podria ser diferente si una parte de la estructura del nido es
reemplazada por esta estructura externa. Teniendo la asimetria externa del nido como
identificador visual de las partes internas del nido, me pregunté si existia alguna relacion

entre la posicion de estructuras laterales y la asimetria del nido, e hipotetizo que:

Hipétesis 1
Existe una relacién entre la ubicacion de estructuras laterales adyacentes y el tipo de

asimetria del nido del hornero. De esta hipotesis se desprenden dos predicciones.

Prediccion 1.1

Predigo que una mayor proporcién de nidos tendra la estructura del mismo lado que su
asimetria correspondiente, ya que esta configuracion no afectaria la integridad estructural

de la camara de incubacion, y haria menos discernible la entrada al nido, potencialmente
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dificultando asi el acceso al nido por parte de depredadores o de otras especies parasitas

(especies que ponen huevos dentro del nido del hornero para su posterior cuidado).

Prediccion 1.2

Alternativamente, predigo que los nidos tendran estructuras del lado opuesto a su asimetria
correspondiente, ya que esta configuracion tiene el potencial de minimizar la exposicién de
la camara de incubacion (ubicada opuesta a la asimetria del nido) reduciendo asi la

probabilidad de acceso por parte de depredadores a través de la ruptura del nido.

Hipoétesis 2
La relacion entre la ubicacion de la estructura lateral y el tipo de asimetria sera diferente
entre nidos que estén en contacto con la estructura en comparacién con nidos que

incorporen la estructura.

Prediccion 2

Predigo que la magnitud de la relacién entre la ubicacién de la estructura externa y la
asimetria del nido serd mayor cuando la estructura externa sea incorporada al nido (es
decir, una parte de la estructura del nido sea reemplazada por la estructura externa), en
comparacion con los casos en los que la estructura externa solo esté en contacto con él (el
nido no la incorpora, pero ambas estructuras estan vinculadas). Los nidos en contacto
tienen un potencial factor de dilucion relacionado a que el ave podria construir el nido muy
préximo a la estructura resultando en un contacto accidental, mientras que, en los casos de
incorporacion, la interaccion ave-estructura es certera. Por esto, de existir una relacién entre
la interaccion ave-estructura y la asimetria resultante, esta deberia ser mas marcada en los

casos de incorporacion.
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5. Materiales y métodos

5.1. Especie de estudio: Furnarius rufus

El hornero (Furnarius rufus) pertenece a la familia Furnariidae, y es residente anual a lo
largo de cinco paises del sur de Sudamérica: Argentina, Brasil, Uruguay, Paraguay y Bolivia
(Figura 2A; Remsen & Bonan, 2020), donde construye sus nidos tanto en zonas naturales

como rurales y urbanas (revisién por Mentesana et al., 2024).

Las parejas de hornero son socialmente mondégamas y territoriales durante todo el afo
(Fraga, 1980; Amorim et al., 2023). En su margen de distribucion inferior (Argentina, Brasil y
Uruguay) la temporada reproductiva comienza con la construccion del nido por parte de
ambos integrantes de la pareja (Fraga, 1980) en los meses de agosto-septiembre, y suele
finalizar durante el periodo diciembre-febrero (Fraga, 1980; Schaaf, 2020; Mentesana et al.,
2024). Los principales materiales utilizados para la construccion del nido son barro, paja y
en ocasiones excremento de herbivoros como vacas o caballos (Fraga, 1980). A pesar de
su rigidez y durabilidad, los nidos son utilizados durante una uUnica temporada reproductiva
(Fraga, 1980), y luego son utilizados como nidos o refugios por otras especies de

vertebrados (i.e., mamiferos y otras aves; revisado por Mentesana et al., 2024).

Estructuralmente el nido estd compuesto por una abertura (o puerta), un pasillo y una
camara de incubacion. La ubicacion de la abertura o ‘puerta’ del nido puede ocurrir de dos
maneras: una con entrada en la mitad izquierda cuando se observa el nido de frente (i.e.,
nido con asimetria izquierda) y su respectiva camara de incubacion en sentido horario
(Figura 2B), o con la entrada en la mitad derecha cuando se observa el nido de frente (i.e.,

nido con asimetria derecha) y su camara de incubacion en sentido antihorario (Figura 2C).
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Figura 2: (A) Distribucion del hornero en 5 paises del sur de Sudamérica (Argentina, Brasil, Uruguay, Paraguay
y Bolivia) indicada en amarillo (BirdLife International, 2024). (B) Nido de hornero con asimetria izquierda. La
posicion de la entrada determina un pasillo en el sentido de las agujas del reloj (gradiente naranja) que
desemboca en la camara de incubacién (circulo naranja). Fotografia de Buck, 2023 (C). Nido de hornero con
asimetria derecha. La posicién de la entrada determina un pasillo en el sentido opuesto a las agujas del reloj
(gradiente azul) que desemboca en la camara de incubacion (circulo azul). Fotografia de Taraborelli, 2023.

5.2. Colecta de datos: Ciencia ciudadana

La ciencia ciudadana es un método cientifico realizado de manera conjunta tanto por
personas del ambiente cientifico como por personas fuera de él (Silvertown, 2009). En base
al involucramiento de los voluntarios hay diversos tipos de abordajes de ciencia ciudadana:
liderado por voluntarios, co-creados entre cientificos y voluntarios, colaborativo, y
contributivo (Marks et al.,, 2022). La ciencia ciudadana contributiva se caracteriza
especificamente por la generacion de preguntas o el planteamiento de temas de interés a
nivel sociedad, como puede ser: cuantificar ocurrencias de una especie, reportar cambios
en el clima o la aparicion de especies de interés (Marks et al., 2022), donde los propios
ciudadanos ayuden a responderlas. Algunos ejemplos de ciencia ciudadana contributiva
presentes en Uruguay son iNaturalist (iNaturalist, s. f.), donde se identifican fotografias de
flora y fauna subidas por participantes, o eBird (Sullivan et al., 2009) donde se pueden
realizar listas que cuantifiquen la diversidad de aves observadas en un tramo recorrido, un

tiempo acotado o en una instancia.

Una de las grandes ventajas que tiene realizar un proyecto de investigacién con un abordaje
de ciencia ciudadana es que la entrada de informacion proporcionada por los/as

participantes contribuye a la formacion de una base de datos que, tras ser procesada y
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validada, es significativamente mas rica, completa, y con una distribucion geografica mayor
que la que seria posible recolectar en el mismo periodo de tiempo soélo por los/as
investigadores/as (Bonney et al., 2009). A su vez, la participacion ciudadana permite un
vinculo directo entre la ciencia y la sociedad, fortaleciendo el impacto de divulgaciéon y

democratizando el conocimiento cientifico.

HORNERO fue un proyecto de ciencia ciudadana que se llevdé a cabo durante un afio
(octubre 2018-2019) cuyo objetivo principal fue determinar la proporcién de nidos de
hornero con asimetria derecha-izquierda a lo largo de toda su distribucion geografica, asi
como testear las causas micro- y macro-ecoldgicas que podrian explicar esta caracteristica.
Para ello, Adreani et al. (2022) disefiaron y lanzaron una aplicacién gratuita para celulares
Android e iOS. Este esfuerzo colaborativo involucré a 1,200 usuarios a lo largo de los cinco
paises donde se distribuye el hornero (345 de Argentina, 74 de Uruguay, 11 de Brasil, 7 de
Paraguay y 6 de Bolivia) quienes, actuando como cientificos ciudadanos, completaron un
cuestionario multimodal por cada nido que observaban. Se registraron mas de 15,021
fotografias a lo largo de toda la distribucion de la especie. El cuestionario abarcaba
preguntas detalladas sobre diversos aspectos del nido, incluyendo su asimetria (derecha o
izquierda), la altura a la que se encontraba, el punto cardinal hacia donde estaba orientada
la entrada, el tipo de ambiente en el que se localizaba (natural, rural o urbano), el tipo de
sustrato sobre el que estaba construido (natural o artificial), y si el nido presentaba algun
tipo de proteccion. Finalmente, para asegurar la calidad y validez de la informacion
proporcionada, se solicitaba una fotografia del nido reportado (mayor informaciéon de cada

variable en Adreani et al. 2022).

5.3. Procesamiento de base de datos

Para cumplir con los objetivos de mi tesis, realicé un proceso de curado y extracciéon de
datos sobre el total de las fotos obtenidas durante el proyecto HORNERO (N total de fotos =

15,021). Este procesamiento fue dividido en cinco instancias de exclusién.

Primero, exclui aquellas fotos que no tuvieran nidos visibles o donde estos estuvieran
repetidos, ya que era necesario visualizar los nidos para los objetivos de esta investigacion
(N total fotos excluidas = 2,105; N fotos sin nidos visibles = 328; N fotos con nidos repetidos
=1,777; Figura 7.1).

Segundo, exclui fotos con nidos que estuvieran construidos de manera contigua a otro nido
(N total fotos excluidas = 44; N total nidos excluidos = 88; Figura 3B), ya que no se podria
determinar el orden de construccién de los nidos, y no era posible identificar cual utilizaba al

otro como estructura lateral (objetivos especificos 1 y 2). Como los horneros suelen
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mantener un mismo territorio a través de los afios (Fraga, 1980), y dado que construyen un
nido nuevo cada afio y los anteriores son resistentes (ver Introduccion), es comun encontrar
nidos construidos muy cerca entre si o incluso de forma contigua (Figuras 3A-B).
Adicionalmente, en aquellas fotos donde habia mas de un nido, pero estos no estaban
contiguos, le asigné a cada nido una identidad unica (Figura 3A). Luego de esta seleccion

tuve un restante de 12,872 fotos con 14,391 nidos (Figura 7.2).

Figura 3: (A) Nidos construidos cerca entre si. Al ser estos nidos no contiguos le asigné a cada uno una
identidad unica. Fotografia de Darlene Betat, 2024. (B) Ejemplo de nidos construidos de forma contigua que
debieron ser excluidos por no permitir distinguir la cronologia de construccion.

Tercero, exclui fotos de nidos que no tenian una asimetria clara o no estaban contiguos a
una estructura adyacente (N total de fotos excluidas = 10,386 fotos; N total nidos excluidos
nidos = 11,685; N de nidos sin asimetria visible = 368; N de nidos sin estructura adyacente =
11,317) ya que para cumplir con el objetivo de mi tesina era importante tener informacion
sobre el tipo de asimetria del nido (‘izquierda’ o ‘derecha’ distinguida mirando de manera
frontal el nido; Figuras 2B-C), si habia o no una estructura lateral adyacente y de qué lado
del nido se encontraba esta (‘izquierda’ o ‘derecha’ distinguida mirando de manera frontal el
nido; Figuras 4A-B respectivamente). En total retuve 2,486 fotos con 2,706 nidos con

asimetria y estructura lateral (Figura 7.3).

(A)

Figura 4: Estructura lateral adyacente. (A) Nido con una estructura lateral adyacente a su izquierda. Interpretado
como nido con asimetria derecha con estructura ‘izquierda’ (B) Nido con una estructura lateral adyacente a su
derecha. Interpretado como nido con asimetria derecha con estructura ‘derecha’.

Cuarto, exclui aquellos nidos que tenian estructuras laterales a ambos lados del nido (N

fotos = 72, N nidos = 99) ya que para evaluar la prediccion de que una estructura lateral
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incide en la asimetria del nido (objetivos especificos 1 y 2) era necesario tener unicamente
una estructura interactuando con el nido. Obteniendo un total de 2,414 fotos con 2,607
nidos (Figura 7.4).

Previo a la quinta instancia de exclusion, agregue un criterio de fiabilidad a la informacién
que refleja de forma certera la naturaleza de la interaccion entre el nido y la estructura: i)
baja, cuando no podia distinguir si el nido estaba cerca de la estructura o en contacto con
ella (Figura 5A); ii) media, cuando no podia discernir si el nido estaba simplemente en
contacto con la estructura lateral o si la incorpora (Figura 5B); iii) alta, cuando observaba

claramente la interaccion entre el nido y la estructura (Figura 5C).

Figura 5: Criterio de Fiabilidad (A) Baja: no es posible delimitar si el nido esta en contacto con la estructura o no.
(B) Media: no es posible discernir si el nido esta en contacto o incorporado debido a una vista obstruida. (C) Alta:
se observa claramente la interaccion nido-estructura.

Finalmente, para el analisis exclui aquellos nidos con fiabilidad baja o media (N fotos = 501;
N nidos totales = 557; N nidos de fiabilidad ‘baja’= 88 y N nidos de fiabilidad ‘media’ = 469;
Figura 7.5) con el fin de tener s6lo nidos en los que claramente se notara si estaban en
contacto o incorporando (Figura 6A-B respectivamente) con una estructura lateral (objetivo
especifico 2). Luego de estos cinco pasos de procesamiento de datos, mi base de datos
final fue de 1,913 fotos conteniendo 2,050 nidos (Figura 7.6).

uA) . d(B)
S —

Figura 6: Contacto o incorporaciéon (A) Contacto: Zona roja indica que hay una interaccién entre nido y

estructura pero sin que se reemplacen partes del nido. (B) Incorporacion: Zona roja indica que una parte de la

estructura del nido es reemplazada por una estructura externa.
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15,021 fotos

2,105 fotos excluidas:
328 sin nidos visibles
Nidos visibles y originales } 1,777 nidos repetidos

@ Base de datos HORNERO |

12,916 fotos
14,479 nidos

Nidos contiguos:
44 fotos excluidas
Nidos individuales } 88 nidos excluidos

12,872 fotos
14,391 nidos

10,386 fotos excluidas
11,685 nidos excluidos:

368 sin asimetria

11,317 sin estructura

2,486 fotos
2,706 nidos

Nidos con mas de una
estructura lateral

72 fotos excluidas
99 nidos excluidos

2,414 fotos
2,607 nidos

Nidos con asimetria y
estructura lateral

Nidos con una sola
estructura lateral

501 fotos excluidas
\VJ 557 nidos excluidos:
Nidos totales utilizados 86 fiabilidad baja
469 fiabilidad media
@ 1,913 fotos

2,050 nidos

Figura 7: Diagrama de filtrado de base de datos. Se muestra el numero de fotos y nidos considerados en cada
etapa del proceso de depuracion de la base de datos original, que contenia 15,021 fotos. A través de distintos
criterios de inclusion y exclusion (nidos visibles, originales e individuales, con asimetria clara, con una sola
estructura lateral, y con una fiabilidad de ‘alta’), se seleccionaron finalmente 1,913 fotos correspondientes a
2,050 nidos utilizados para los analisis.
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5.4. Validacion de la informacion extraida

A la par de la extraccion de datos para todas las fotos, junto con mi director de tesina
Nicolas M Adreani, realizamos una validacion de los datos extraidos para cada nido (i.e., la
asimetria observada, el lado de contacto con la estructura, la incorporacién y el grado de
fiabilidad) para confirmar la veracidad de los datos extraidos. Para ello, cada uno analizé los
mismos 100 nidos. Lo que nos permiti6 determinar que los datos extraidos eran
consistentes y ajustar los criterios propuestos a priori, para asi proceder con el

procesamiento completo.

5.5. Analisis estadistico

Para analizar cdmo se relaciona la presencia de estructuras laterales con el lado de la
asimetria de nido (Objetivo Particular 1), utilicé un modelo binomial con el tipo de asimetria
(niveles: izquierda vs derecha) como variable respuesta y el lado de ocurrencia de la

estructura con respecto al nido como variable predictora (niveles: izquierda vs derecha).

Para explorar si esta relacion se modifica segun el tipo de interaccién entre la estructura y el
nido (contacto o incorporacién; Objetivo Particular 2), utilicé un segundo modelo binomial
tomando como variable respuesta la asimetria del nido (niveles: izquierda vs derecha), e
incluyendo como predictores el lado de la estructura (niveles: izquierda vs derecha), el tipo
de interaccion (niveles: ‘si’ si la estructura esta incorporada y ‘no’ si la estructura solo esta

en contacto) y la interaccién de ambos factores.

Para realizar todos los analisis estadisticos, utilicé un enfoque bayesiano con priors no
informativos (i.e., distribuciones homogéneas) en R (version 4.4.3; Posit team, 2025). Para
evaluar las inferencias estadisticas de los diferentes modelos, generé distribuciones
posteriores a partir de 10,000 simulaciones para cada uno. Con estas simulaciones, calculé
los intervalos de credibilidad (Crl) al 95% para las variables de los modelos. Las
simulaciones fueron realizadas con los paquetes ime4’ (Bates et al., 2015), ‘stats’ (R Core
Team, 2024) y ‘arm’ (Gelman & Su, 2024). Para la representacion visual, empleé los
paquetes ‘ggplot2’ (Wickham, 2016), ‘ggspatial’ (Dunnington, 2023) y ‘sf’ (Pebesma &
Bivand, 2023). Ademas, para evaluar el rendimiento de los modelos, realicé un analisis

visual de residuos utilizando el paquete ‘DHARMa’ (Harting, 2024).

5.6. Disposicion espacial

Finalmente, para inspeccionar de forma exploratoria la disposicién espacial de nidos con
estructuras laterales y asimetria izquierda o derecha en toda la distribucion de la especie

(Objetivo Particular 3), elaboré un mapa de ocurrencia de nidos, clasificando cada punto
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segun si la estructura esta en el mismo lado que la asimetria u opuesta a esta. Para esto
subdividi la ocurrencia de nidos con estructuras laterales en dos grandes categorias segun
el lado de contacto con la estructura y el tipo de asimetria. Estas categorias fueron: (1)
cuando la asimetria se encuentra en el mismo lado que la estructura, defini la variable
'mismo lado' entre la asimetria y el lado de contacto (Figuras 8A & B), y (2) cuando la
asimetria se encuentra en el lado opuesto a la estructura, defini la variable 'lado opuesto'
entre asimetria y lado de contacto (Figuras 8C & D). Estas dos categorias pueden
presentarse en dos formas diferentes. En el caso de ‘mismo lado’, la asimetria puede ser
derecha con una estructura derecha (Figura 8A) o izquierda con una estructura izquierda
(Figura 8B). En el caso de ‘lado opuesto’, la asimetria puede ser izquierda con una

estructura derecha (Figura 8C) o derecha con una estructura izquierda (Figura 8D).

(A) (B)

(C) Il ‘ (D)

Figura 8: Combinaciones entre lado de contacto y lado de asimetria. (A) Nido con asimetria derecha y
estructura en el lado derecho, clasificado como ‘mismo lado’. (B) Nido con asimetria izquierda y estructura en el
lado izquierdo, clasificado como ‘mismo lado’. (C) Nido con asimetria izquierda y estructura en el lado derecho,
clasificado como ‘lado opuesto’. (D) Nido con asimetria derecha y estructura en el lado izquierdo, clasificado
como ‘lado opuesto

19



6. Resultados

De 15,021 fotos obtenidas de la base de datos original HORNERO, finalmente utilicé 1,913
fotos (12%) conteniendo 2,050 nidos.

6.1. Relacion entre una estructura lateral adyacente y la

asimetria del nido

En términos generales, la ubicacion de la estructura coincidio con el lado donde se observa
la asimetria en los nidos. En particular, sila estructura estaba a la izquierda, la probabilidad
de que el nido tuviera asimetria derecha fue de 0.40 [95%Crl: 0.37-0.43; N de nidos con
asimetria izquierda = 900; Tabla 1; Fig. 9], es decir es mas probable que la asimetria esté
hacia la izquierda. Por otro lado, cuando la estructura se estaba a la derecha, la
probabilidad de que la asimetria estuviera de ese lado fue de 0.69 [95%Crl: 0.66-0.72; N de
nidos con asimetria derecha = 1150; Tabla 1; Fig. 9].

Tabla 1. Resultados del modelo binomial para predecir la probabilidad de que la asimetria del nido sea hacia la
derecha en funcion de la presencia de estructuras laterales. Se presentan las estimaciones del modelo junto con
sus intervalos de confianza (IC) del 95% entre corchetes. El Intercepto representa el estado basal del modelo

con estructura a la izquierda como nivel de referencia. En la fila inferior se detalla el nUmero total nidos
evaluados (Num.Obs.).

Asimetria derecha

Intercepto (Estructura a la -0.402 [-0.533; -0.272]
izquierda)

Estructura a la derecha 1.230 [1.049; 1.414]
Num. Obs 2050
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Figura 9: Relacion entre el lado de contacto con una estructura y la asimetria de los nidos. Los simbolos (circulo
y triangulo negros) y sus barras de error indican la media y el intervalo de credibilidad del modelo estadistico
para el lado de contacto con la estructura izquierda y derecha. Los puntos de color representan cada nido
reportado: naranja para asimetria y contacto en el mismo lado, azul para asimetria y contacto en lados opuestos.
Las lineas horizontales grises (0.25 y 0.75) delimitan los cuartiles y la probabilidad al azar (0.50) tedrica de que
la asimetria se encuentre en el lado "Derecha", sirviendo como referencias para la interpretacion de los patrones
observados.

6.2. Variacion entre relacion de una estructura lateral
adyacente y la asimetria del nido segun el tipo de
interaccion

La ubicacion de la estructura tuvo una menor probabilidad de estar del mismo lado que la
asimetria cuando los nidos se encuentran en contacto comparado con los nidos que estan
incorporados. Para los casos sin incorporacion, cuando la estructura se encontraba a la
izquierda, la probabilidad que el nido tuviera asimetria derecha fue de 0.44 [95%Crl:
0.40-0.47; N de nidos con asimetria izquierda = 700; Tabla 2; Fig. 10], es decir que es mas
probable que la asimetria fuese izquierda. Y para los nidos con estructuras a la derecha,
esta probabilidad fue de 0.67 [95% Crl: 0.64-0.70; N de nidos con asimetria derecha = 921;
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Tabla 2; Fig. 10]. Mientras que en los casos de incorporacion, la probabilidad de que un nido
con una estructura a la izquierda tuviera una asimetria derecha fue de 0.28 [95%Crl:
0.22-0.33; N de nidos con asimetria izquierda = 200; Tabla 2; Fig. 10], es decir que es aun
mas probable que la asimetria fuese izquierda. Y para los nidos con estructuras a la
derecha, esta probabilidad fue del 0.79 [95%Crl: 0.73-0.84; N de nidos con asimetria
derecha =229; Tabla 2; Figura 10].

Tabla 2. Resultados del modelo binomial para predecir la probabilidad de que la asimetria del nido sea hacia la
derecha en funcion de la presencia de estructuras laterales, la incorporacion del nido y su interaccion. Se
presentan las estimaciones del modelo junto con sus intervalos de confianza (IC) del 95% entre corchetes. El
Intercepto representa el estado basal del modelo con la estructura a la izquierda y sin incorporacién como
niveles de referencia. En la fila inferior se detalla el nUmero total nidos evaluados (Num.Obs.).

Asimetria derecha

Intercepto (Estructura a la -0.250 [-0.397; -0.103]
izquierda)

Estructura a la derecha 0.973 [0.771; 1.177]
Incorporacion -0.716 [-1.056; -0.387]
Estructura a la derecha x 1.322 [0.840; 1.818]
Incorporacion

Num. Obs. 2050
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Figura 10: Relacion entre el lado de contacto con una estructura y la asimetria de los nidos teniendo en cuenta
la incorporacion del nido. Los simbolos (cuadrado y circulo negro) junto con sus barras de error indican la media
y el intervalo de credibilidad del modelo estadistico para el lado de contacto con la estructura izquierda y
derecha para los casos en los que no hubo incorporacion. Mientras que los simbolos (triangulo y el rombo negro)
justo con sus barras de error indican la media y el intervalo de credibilidad del modelo estadistico para el lado de
contacto con la estructura izquierda y derecha para los casos en los que hubo incorporacién. Los puntos de color
representan cada nido reportado: naranja para asimetria y contacto en el mismo lado, azul para asimetria y
contacto en lados opuestos. Las lineas horizontales grises delimitan los cuartiles (0.25 y 0.75) y la probabilidad
al azar (0.50) tedrica de que la asimetria se encuentre en el lado "Derecho", sirviendo como referencias para la
interpretacion de los patrones observados.
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6.3. Disposicién espacial

De los 2,050 nidos con asimetria definida y en contacto con una estructura hubo un 8% (164
nidos) que no contaron con informacion de GPS (i.e., informacion de latitud y longitud), por
lo que el analisis de la distribucién lo llevé a cabo tomando 1886 nidos (92%). De estos,
1,565 se ubicaron en Argentina, 229 en Uruguay, 41 en Brasil, 23 en Bolivia y 28 en
Paraguay (Figura 11). Al evaluar la ocurrencia de 1,336 nidos con estructuras del mismo
lado que su asimetria y 714 con estructuras del lado opuesto que su asimetria observé que,
al igual que en la distribucién general, no hay agrupamientos evidentes. La distribucién de

ambos tipos de nidos parece seguir un patron aleatorio, sin una organizacion espacial clara.
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Figura 11: Distribucién de los 1,886 nidos de hornero con una estructura lateral adyacente. En naranja presento
los nidos con la asimetria y el lado de contacto con la estructura del mismo lado. En azul presento los nidos con

la asimetria y el lado de contacto con la estructura en lados opuestos. En gris se representa el rango de
distribucion del hornero (Species Factsheet: Rufous Hornero Furnarius Rufus, 2024).
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7. Discusion

A partir de una rica base de datos que abarca todo el rango de distribucién del hornero,
encontré que existe una relacion entre la asimetria del nido y el lado en el que se encuentra
la estructura con la que esta en contacto. Observé que los nidos con una estructura lateral
adyacente tienden a tener su asimetria ubicada del mismo lado que esta. Este patron se
acentua en los casos en que la estructura esta incorporada al nido. Una serie de preguntas
naturales que surgen a partir de los resultados de mi tesina son: ¢por qué los horneros
construyen la entrada principalmente del mismo lado que la estructura? ;por qué esta

relaciéon es aun mas pronunciada cuando la estructura esta incorporada al nido?

Desde una perspectiva ecoldgica podriamos especular que este patron responde al
mantenimiento de la integridad arquitectonica del nido, preservando intacta la camara de
incubacién, o gracias a que con esta orientacién de la asimetria favorece la oclusién de la

entrada, dificultando el ingreso de depredadores o especies parasitas de cria.

Desde una perspectiva mecanistica, dos explicaciones no mutuamente excluyentes podrian
explicar estos resultados. Una seria que los sitios disponibles para construir nidos imponen
restricciones comportamentales en los horneros, resultando en un nido con asimetria del
mismo lado que la estructura. En este escenario, la entrada del nido seria altamente
sensible al sitio de nidificacién, fendbmeno para el cual existe evidencia en otros sistemas
animales, desde la influencia del tamafo de la caja nido en la masa del nido en el herrerillo
comun (Cyanistes caeruleus) (Deeming et al., 2019) o en como el material condiciona la
profundidad y forma del tunel que construyen las hembras de abejas carpinteras (Manuelia
postica) (Flores-Prado et al., 2008). Otra explicacion posible es que los horneros tengan
patrones comportamentales definidos (e.g., horneros que construyan nidos con patrones en
sentido horario o antihorario), definiendo asi una asimetria del nido en particular, y que
dichos individuos entonces elijan sitios de nidificacibn que sean compatibles con estos
patrones. En este otro escenario, la entrada del nido no seria flexible ni sensible al sitio de
nidificacion, sino predeterminada genéticamente y determinante para la eleccion de sitio. En
otros sistemas animales hay evidencia de patrones de construccion definidos, como es en el
caso del tapezua (Scaptotrigona depilis); una especie de abeja sin aguijon que tiene dos
modos de construccion para sus colmenas (forma helicoidal o plana; Di Pietro et al., 2024).
Ambos escenarios también podrian explicar por qué la relacién entre estructura-asimetria
del nido se intensifica cuando la estructura lateral esta incorporada al nido: a diferencia de

estructuras que se encuentran en contacto con el nido, cuando la estructura es incorporada
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al nido, la interaccion entre estructura y ave es inevitable, o que vuelve la restricciéon (ya
sea de la estructura hacia el comportamiento del ave, o sobre el comportamiento del ave en

si) aun mayor.

El analisis de los resultados de mi tesina adquiere una dimensién adicional si consideramos
que la construccion del nido en el hornero no es realizada por un sélo individuo, sino que
constituye un proceso cooperativo en el que ambos miembros de la pareja participan
(Massoni et al., 2012; Fraga, 1980). En este marco, una opcion plausible podria ser que la
orientacion de la entrada del nido respecto a la estructura lateral no dependa Unicamente de
la restriccion o decision de un solo individuo, sino de la interaccidon entre ambos miembros
de la pareja. Al considerar la dinamica de pareja, surgen tres explicaciones posibles acerca
de como surgen estos patrones: primero, si los horneros no tienen la flexibilidad
comportamental suficiente para hacer la entrada al nido de cualquier lado, el sitio de
nidificaciéon podria imponer restricciones comportamentales a ambos individuos de manera
similar. Segundo, si los dos miembros de la pareja tienen un patron comportamental definido
gue genera un nido con entrada a la derecha o izquierda, esto implicaria que la pareja debe
conjuntamente seleccionar sitios de nidificacion que les permitan construir correctamente.
Tercero, podria operar una dinamica de lider y seguidor, donde un hornero seria quien toma
la decisién del sentido de construccion (sobre el cual la estructura podria actuar como
limitante), y la pareja seria quien ajuste su comportamiento en funcion de lo ya definido.
Este ultimo es el caso de hormigas carpinteras japonesas (Camponotus japonicus; Chen,
1937), en las cuales hay individuos que eligen los sitios donde construir e individuos que

llegan al sitio y construyen.

Para ver si la relacion que encontré en mi tesina esta vinculada a la flexibilidad o a la rigidez
en el proceso de construccion, a futuro deberian realizarse experimentos de manipulacion.
Por ejemplo, se podrian colocar estructuras laterales adyacentes al lado derecho de nidos
en las primeras etapas de construccion y permitir que los horneros continden el proceso.
Una vez construidas las paredes, el domo y definida parcialmente la asimetria
(determinando asi si el nido presenta una asimetria derecha o izquierda), se desarmaria el
nido hasta su fase de base y ahora se colocaria la estructura lateral adyacente del lado
izquierdo. Posteriormente se registraria si la pareja reconstruye la misma asimetria inicial o
si modifica la orientacién de la entrada adaptandola a la nueva posicion de la estructura.
Estos datos permitirian distinguir entre: (1) un patrén comportamental fijo e independiente
de la senal externa, de (2) una respuesta comportamental que responde y se ajusta a

condiciones locales particulares. Adicionalmente, seria ideal tener identificados a la hembra
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y al macho para asi poder evaluar qué dinamica sigue la pareja al momento de la

construccién durante esa temporada.

En un sentido mas amplio, los resultados de mi tesina subrayan que la arquitectura de
estructuras complejas como los nidos no constituye Unicamente un reflejo del
comportamiento individual, sino que emerge de la interaccion entre restricciones fisicas,
habilidades individuales, caracteristicas del entorno local e interacciones sociales. Este
trabajo aporta conocimiento sobre sistemas de construccion biparental, en los que las
decisiones arquitectdnicas resultan del esfuerzo coordinado de mas de un individuo. Asi, la
arquitectura de los nidos puede entenderse como un proceso emergente que integra
multiples dimensiones del comportamiento y del ambiente, consolidando su valor como

modelo para explorar las relaciones entre los organismos y su entorno.
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8. Conclusiones

A lo largo de toda la distribucion del hornero, la asimetria observada en sus nidos no se
explica por factores macroecolégicos como la temperatura, la precipitacion o la altitud, ni por
factores micro-ecolégicos como la altura, la cobertura, el sustrato, la orientacién cardinal de
la entrada o el contexto de urbanizacién (Adreani et al., 2022). Sin embargo, mi tesina
aporta conocimientos novedosos al mostrar que la asimetria del nido del hornero es
sensible a otro factor micro-ecolégico hasta ahora no considerado: la presencia de
estructuras adyacentes, especialmente cuando éstas son incorporadas al nido. Estos
resultados sugieren que, si bien la disponibilidad de estructuras no constituye el principal
determinante de la asimetria (sélo 2.050 nidos se encontraron junto a estructuras), su
presencia podria estar influyendo en la forma final del nido al imponer ciertos patrones de
construccién o al restringir el tipo de parejas que pueden construir alli, segun sus patrones
comportamentales. A ello se suma la dimension social de la construccion, dado que la
arquitectura del nido resulta de la cooperacion entre ambos miembros de la pareja. En este
sentido, mi tesina abre un abanico de nuevas preguntas que requieren abordajes
interdisciplinarios, integrando perspectivas del comportamiento, la ecologia, la evolucion y la
experimentacion. Adicionalmente, mi tesina contribuye a reducir el sesgo existente en los
estudios sobre nidos de aves, al considerar modelos de anidacion poco estudiados y datos

recopilados a lo largo de toda la distribucion de la especie.
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9. Proyecciones

Complementos a esta investigacion

En un intento por comprender en mayor profundidad este fendmeno, durante los ultimos
meses de mi tesina analicé videos registrados en el marco de una linea de investigacién del
Laboratorio de Ornitologia de la Facultad de Ciencias, en colaboracion con el Instituto Max
Planck de Comportamiento Animal (Alemania). Este proyecto tiene como objetivo estudiar el
comportamiento de construccion del nido en el hornero y el papel de la cooperacién durante
dicha tarea. Para llevarlo a cabo fue necesario aplicar técnicas de reconstruccion
tridimensional de posturas y fotogrametria de alta definicion, combinadas con herramientas
de inteligencia artificial, con el fin de obtener informacion cuantitativa de alta resolucion
sobre el proceso de construccion del nido. En este contexto, utilicé Label Studio (Tkachenko
et al., 2020) para la anotacién de posturas, marcando puntos corporales de los horneros
para identificar su posicion en el espacio, asi como la presencia de barro en el pico y sus
identificadores individuales (anillos). Con estas posturas se alimenté a un modelo YOLO
(Redmon et al.,, 2016) para el reconocimiento automatico de los momentos en que los
horneros ingresan al nido y para determinar si transportaban barro o no. Esto permitié
cuantificar los turnos de construccién dentro de la pareja y caracterizar la cooperacién en la
tarea. Finalmente, para validar la efectividad del modelo YOLO, empleé el software BORIS
(Behavioral Observation Research Interactive Software; Friard & Gamba, 2016), con el cual
realicé una anotacion manual de los mismos comportamientos, registrando los periodos de
construccion y los intercambios entre miembros de la pareja. Esta comparacion permitio
evaluar el nivel de concordancia entre el reconocimiento automatizado y la observacién
directa. Espero que los aportes realizados en esta etapa, asi como los que continue
desarrollando en los préximos meses, contribuyan a una mayor comprensiéon del proceso de
construccién del nido, evidenciando cdmo este constituye un comportamiento altamente

coordinado dentro de la pareja y a la vez variable a nivel intraespecifico.
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10. Publicaciones asociadas a esta tesina

Los resultados de esta tesina fueron presentados en el Octavo Congreso Uruguayo de
Zoologia (Montevideo, Uruguay, diciembre de 2025) en formato de presentaciéon oral,

instancia en la que obtuve el premio a la mejor presentacion oral.

Asimismo, fueron presentados en el marco del Ciclo charlas ‘Conversando de nuestra fauna’
organizado en conjunto entre el Museo de Historia Natural "Dr. Carlos Torres de la Llosa" y la

Sociedad Zoolodgica del Uruguay, en mayo del 2026.

El manuscrito correspondiente se encuentra publicado como short communication en la
revista IBIS (Adreani et al., 2026).
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